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РЕЗЮМЕ 


Аномалия Ру зеленых лягушек была впервые найдена во Франции в 1952 г. французским писателем и 
ученым Жаном Ростаном. При легкой форме проявления она включает в себя полидактилию, тогда как 
сложные морфологические преобразования затрагивают передние и задние конечности и включают 
комплекс признаков: полидактилию, брахимелию, инверсию задних конечностей, небольшие 
дополнительные конечности, костные выросты, опухоли и отеки в области задних конечностей. Ростан 
экспериментально показал, что эта аномалия не наследуется и вызывается неким фактором, получа- 
емым из окружающей среды. Она была отмечена только у западно-палерктических представителей 
зеленых лягушек рода Pelophylax и отсутствовала y других видов амфибий, несмотря на ux синтопичное 
обитание. Тяжелые случаи аномалии Р долго не встречались исследователям и были вновь обнаружены 
спустя полвека с момента их последней регистрации. Новая находка была сделана в 2016 г. в 
центральной части России, в заповеднике «Приволжская лесостепь». Морфологические особенности 
аномальных особей лягушек на исследуемой территории оказались схожими с таковыми, описанными 
Ростаном. Обнаружены симметричная полидактилия, брахимелия, инверсия задних конечностей, 
отеки бедренной области задних конечностей, небольшие дополнительные конечности в области 
бедер, костные выросты, а также сопутствующие аномалии — мандибулярная гипоплазия, негнущаяся 
задняя конечность, несрастание оперкулярной камеры. Частота встречаемости аномалии Рв изученной 
популяции достигала 24.7% (п = 384). Причем «тяжелые формы» аномалии были отмечены в 4.7% слу- 
чаев, а «легкие» (полидактилия) — у 20.0%. Позднее в разных регионах России было обнаружено ещетри 
популяции с тяжелыми случаями аномалии P. Выращивание головастиков совместно с пресноводными 
моллюсками позволило нам получить аномалию Р в лаборатории. Выявлено, что промежуточным 
хозяином (вектором) для «инфекционного агента» этой аномалии служит роговая катушка Planorbarius 
corneus. В качестве наиболее вероятной причины возникновения аномалии рассматривается заражение 
определенным видом трематод. 


Ключевые слова: амфибии, аномалия P, Жан Ростан, зеленые лягушки, морфологические аномалии, 
трематоды, Pelophylax 
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ABSTRACT 


The anomaly P in green frogs was firstly found in 1952 in France by French writer and scientist Jean Rostand. Mild 
form of anomaly P manifestation includes polydactyly, while complex morphological transformations affect the 
fore and hindlimbs and include combinations of traits: polydactyly, brachymely, hind limb flexion, small additional 
limbs, bone outgrowths, tumors and edema in the hind limbs. Rostand experimentally showed that this anomaly is 
not inherited and is caused by some environmental factors. It was recorded only in Western Palearctic green frogs 
of the genus Pelophylax and was absent in other amphibian species, despite their syntopic occurrence. The severe 
cases of anomaly P were not found for a long time by researchers and were re-discovered after half a century since 
its last observation. A new record was made in 2016 in the central part of Russia in the Privolzhskaya Lesostep' 
nature reserve. The morphological features of the anomalous frogs in the study area turned out to be similar to 
those described by Rostand. Symmetric polydactyly, brachymely, hind limb flexion, edema of hind limbs, small 
additional limbs in thighs, outgrowths, and concomitant anomalies — mandibular hypoplasia, unmoved hind limb, 
open opercular chamber. The frequency of occurrence of the anomaly in the studied population reached 24.7% (п = 
384). Moreover, the “severe forms" of the anomaly P were noted in 4.7% of cases, and the “light” (polydactyly) in 
20.0?6. Growing tadpoles together with freshwater mollusks allowed us to obtain the anomaly P in the laboratory. 
It was revealed that the mollusks Planorbarius corneus are the intermediate hosts (vectors) for the "infectious 
agent" of this anomaly. As the most possible cause of the anomaly, the infection by trematodes species is considered. 


Key words: amphibians, anomaly P, Jean Rostand, green frogs, morphological anomalies, trematodes, Pelophylax 





BBE/IEHHE амфибий известны C довольно давнего вре- 
мени и регистрируются по настоящее время 
(Henle et al. 2017а). С годами число находок 
аномалий амфибий в природе неуклонно 
растет и вызывает опасения в мировой научной 
общественности (Henle et al. 2017b). Согласно 
базе данных по аномалиям амфибий мира около 
60% работ, посвященных аномалиям амфибий, 
описывают редкие случаи находок одной — двух 
особей с аномалиями развития, встречаемость 
которых в природе не превышает порогового 
уровня в 1% (Henle et al. 2017b). Порядка 80% 


Морфологические аномалии представляют 
собой отклонения в морфологии от нормального 
развития структур и включают в себя широкий 
спектр возможных вариантов, встречающихся 
в природных популяциях и лабораторных 
условиях. Морфологические аномалии активно 
изучаются в биомедицинских исследованиях 
для понимания механизмов морфогенеза, 
а также предложены в качестве маркеров 


для биоиндикации (Коваленко [Kovalenko] 
2000; Коваленко и Коваленко [Kovalenko and 
Kovalenko] 2001; Вершинин [Vershinin] 2000). 
Амфибии считаются классическими лабо- 
раторными и модельными объектами среди 
позвоночных животных, поэтому аномалии 


работ описывают лишь один — два варианта 
аномалий, и всего шесть случаев описывают 
полиморфные синдромы, включающие более 
15 вариантов аномалий. Наибольшее число 
аномалий (массовые деформации) отмечено у 
зеленых жаб из Рошвага в Германии (Henle et al. 
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2017c, d). Полиморфныесиндромы, включающие 
разнообразные проявления, отмечены у амфи- 
бий под воздействием трематодной инвазии 
Ribeiroia ondatrae (Johnson et al. 1999; 2001; 2002) 
и Acanthostomum burminis (Rajakaruna et al. 2008; 
Jayawardena et al. 2013; 2016). Полиморфная 
природа также наблюдалась в случае аномалий 
Войткевича (Woitkewich 1961), деформаций у 
головастиков и сеголеток зеленых жаб (Неше 
et al. 2017с,4), массовых аномалий задних 
конечностей, полученных в лабораторных 
экспериментах у шпорцевой лягушки Xenopus 
laevis (Коваленко [Kovalenko] 2000), а также 
при «аномалии P» (Rostand 1971) у зелёных 
лягушек рода Pelophylax, которой посвящен 
настоящий обзор. Механизмы индукции та- 
ких полиморфных синдромов, даже в самых 
изученных случаях с инвазией трематод рода 
Ribeiroia, до сих пор до конца непонятны и 
оставляют множество нерешенных вопросов 
(Szuroczki et al. 2012). 

В середине XX века известный французский 
ученый и писатель Жан Ростан (Jean 
Rostand, 1894-1977) обнаружил массовые 
аномалии у зеленых лягушек, названные им 
«аномалией P» (Rostand 1952, 1958, 1971). 
«Тяжелые» варианты синдрома аномалии 
Р включают в себя симметричные случаи 
полидактилии, брахимелии, инверсии задних 
конечностей, костные выросты, отеки, опухоли 
в области задних конечностей, симметричные 
небольшие дополнительные конечности в 
области бедренных опухолей, тогда как легко 
затронутые заболеванием особи имеют только 
симметричные случаи полидактилии (Rostand 
1952, 1958; Dubois 2017). 

С момента открытия изучение аномалии 
длилось около 20 лет (до 1970-х гг.) и позволило 
выявить ряд интересных ее особенностей. 
Было точно установлено, что аномалия Р 
встречается только у западно-палеарктических 
видов зеленых лягушек рода Pelophylax (ранее 
объединялись в один вид — съедобная лягушка, 
Rana esculenta). Несмотря на синтопичное оби- 
тание с этими лягушками ряда других видов 
амфибий, у них, за редким исключением, не 
было зарегистрировано никаких аномалий 
(Rostand 1958, 1971). Аномалии затрагивали 
передние конечности лишь в тех случаях, когда 
они наблюдались в сильно выраженной степени 
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на задних. У взрослых особей встречалась 
только полидактилия. Однако у головастиков и 
сеголеток, кроме полидактилии, были отмечены 
«тяжелые», т.е. несовместимые с активной 
жизнью, варианты аномалий. 

За весь период исследований было найдено 
несколько локалитетов, где были точно установ- 
лены случаи обнаружения сильных проявлений 
«аномалии Р» (Ростан называл их «пруды 
с монстрами», «les étangs a monstres»). Это 
несколько локалитетов BO Франции и по одному 
в Марокко и Голландии (Rostand 1971; Dubois 
2017). Ростан установил, что во французских 
популяциях частота встречаемости аномалии 
Р может сильно варьировать (до 80%). Однако 
с течением времени эта аномалия может 
полностью исчезнуть, что и произошло со всеми 
известными ранее локалитетами (Rostand 1971; 
Dubois 1979). 

По результатам ряда экспериментов (Rostand 
and Darre, 1967, 1968, 1969; Surleve-Bazille and 
Cambar 1969), Ростан заключил, что вектором 
инфекционного агента аномалии Р были рыбы 
или определенный компонент их питания, со- 
держащийся в их желудочно-кишечном тракте. 
Он предположил, что инфекционным агентом 
аномалии может быть тератогенный вирус, 
имеющий временное воздействие на ранние 
стадии развития конечностей. До сих пор 
феномен аномалии Р вызывает оживленную 
дискуссию среди исследователей, и причины, 
ее вызывающие, до сих пор остаются не вы- 
ясненными. 

Втечение длительного времени после смерти 
Ростана тяжелые формы аномалии Р не были 
встречены и исследованы кем-либо. Спустя 
почти 50 лет в заповеднике «Приволжская 
лесостепь» (Пензенская область) нами были 
обнаружены тяжелые формы аномалии Р 
(Svinin et al. 2018, 2019а), позволившие ее 
корректно диагностировать, которые затем 
были найдены еще в трёх локалитетах в 
Пензенской и Новгородской областях (Svinin et 
al. 2019Ъ). Новые находки индуцировали начало 
экспериментальных работ, касающихся причин, 
вызывающих синдром (Svinin et al. 2019c). Обна- 
ружение редкого феномена на огромном отдале- 
нии от европейских находок во Франции и Ни- 
дерландах представляет значительный интерес 
и рождает новый виток интереса к истории его 
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изучения. В настоящей работе мы приводим 
обзор исследований по данной теме и подводим 
итоги ее изучения на современном этапе. 


История изучения аномалии Ростана 


Вероятно, впервые аномалия Р была от- 
мечена А. Силантьевым [Silantiev] (1898) у 
зеленых лягушек, пойманных в Хреновском 
бору Воронежской губернии. Здесь были отме- 
чены два экземпляра с полидактилией. Данную 
находку подробно описал Н.А. Холодковский 
[Kholodkovskiy] (1897), учитель Силантьева, 
кому были переданы эти экземпляры. Осо- 
бенность полидактилии у зеленой лягушки из 
Хреновского бора заключалась в том, что она 
была симметричной и охватывала не только 
задние, но и передние конечности (Рис. 1, А). 
На задних конечностях было по 8 пальцев, а на 
передних — по 5. Подобный вариант аномалий 
(сопряженная полидактилия на передних и 
задних конечностях), по мнению Ж. Ростана 
и А. Дюбуа (Rostand 1971; Dubois 1984), очень 
близок каномалии Р. 

О следующей находке, сделанной на терри- 
тории Франции, было сообщено в 1937 г. (Bonnet 
and Rey 1937). Авторы описывают особей с 
шистодактилией (вариантполидактилии) с 1929 
по 1931 гг. ис 1935 по 1936 гг. из местообитания 
Виллар-ле-Домб (Villars-les-Dombes). Авторами 
было просмотрено примерно по 600 особей вгод, 
что в итоге должно было составлять около 3000 
особей. Полидактилия отмечена на передних и 
задних конечностях зеленых лягушек (Рис. 1, 
Б), что может характеризовать ее как аномалию 
Ростана. Число пальцев на задних конечностях 
составляло от 6 до 7 пальцев с раздвоенным 
внутренним пальцем (шистодактилией), на 
передних наблюдался один случай шисто- 
дактилии. Авторы отмечали, что наблюда- 
емая аномалия, из-за ее симметричности, 
не может быть вызвана травматической 
утратой конечности, и склонны видеть в ней 
наследственную природу (Bonnet and Rey 1937). 

В послевоенные годы ученый и известный 
французский писатель Жан Ростан (1894—1977) 
начал исследования по гиногенезу и генетике 
амфибий (Rostand 1949). Ростанмодифицировал 
методику получения гиногенетического потом- 
ства у серой жабы, подвергая икру действию 
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холода, что приводило, по мнению Ростана, 
к диплоидизации и предотвращало высокую 
смертность головастиков (Rostand 1971). Он 
исследовал гиногенетическое потомство серой 
жабы и обратил внимание на проявляющуюся 
при гиногенезе полидактилию (Rostand 1947). 
Скрещивание серых жаб с полидактилией 
на задних конечностях давало в потомстве 
данный тип аномалии, что свидетельствовало 
о рецессивном характере наследования данной 
мутации (Rostand 1949). 

Дальнейшее изучение мутации Ростан про- 
должил на лягушках рода Капа, к которому 
ранее относились и зеленые лягушки, в насто- 
ящее время рассматриваемые в пределах рода 
Pelophylax. Это привело Ростана к обнаружению 
в окр. дер. Тревиньон (Trévignon) массовой 
полидактилии у взрослых экземпляров зе- 
леной лягушки “Rana esculenta’. Из 49 особей, 
доставленных Хелен Мугар (Helen Mugard) из 
водоема около дер. Тревиньон, 9 особей (18%) 
имели полидактилию на задних конечностях. 
Некоторые особи имели полидактилию также 
и на передних конечностях. Однако, в отличие 
от жаб, исследования по наследуемости дан- 
ной мутации не приводили к аномальному 
потомству, чтопозволилоРостанупредположить 
полигенный характер наследования аномалии 
или цитоплазматическую наследственность, 
или же обусловленность аномалии действи- 
ем какого-либо фактора окружающей среды 
(Rostand 1951). 

Для изучения процесса развития аномалии 
в 1952 r. Ростану была передана выборка 
головастиков на поздних стадиях развития 
из Тревиньона, часть особей в которой co- 
держала новый тип деформаций конечностей. 
Они включали в себя, помимо полидактилии, 
в значительной степени видоизмененные 
задние конечности: брахимелию, инверсию 
задних конечностей, костные выросты, отеки и 
опухоли на задних конечностях, формирование 
дополнительной небольшой конечности в 
бедренной области (Rostand 1952). Данная 
аномалия получила название «аномалия 
P». По мнению автора, подтвердившемуся в 
дальнейшем, полидактилия представляла 
собой более легкую форму аномалии Р, так 
как наблюдался в той или иной степени выра- 
женный переход между всеми наблюдаемыми 
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Рис. 1. Полидактилия на передней и задней конечностях у особей зеленых лягушек: А — из Хреновского бора (Холодковский 
[Kholodkovskiy] 1897); B — случаи шистодактилии у особей из Виллар-ле-Домб, Франция (по: Bonnet and Rey 1937). 


Fig. 1. Polydactyly on fore and hind limbs in individuals of green frogs: A — from Khrenovskoy Bor (Kholodkovskiy 1897); В — cases of 
shistodactyly in individuals from Villars-les-Dombes, France (Bonnet and Rey 1937). 


вариантами аномалий. При этом каждая особь, 
несмотря на сходство в проявлении, имела свои 
индивидуальные особенности. 

В поисках причины Ростан (см. обзор: 
Rostand 1971; Dubois 1979, 2017) проводил 
различные эксперименты: содержание икры 
и личинок в солоноватой воде или в воде 
из прудов, где присутствовала аномалия; 
воздействие различных химических веществ; 
длительное воздействие высокой или низкой 
температуры; обезвоживание; перезревание 
икры до оплодотворения. Под действием 
ультрафиолетового излучения Ростан получил 
полидактилию, полимелию и брахимелию, 
однако данные деформации были отличны от 
наблюдавшихся в природе (Dubois 2017). 

Эксперименты по ампутированию конеч- 
ностей показали, что у аномальных особей 
наблюдалась регенерация нормальной зад- 
ней конечности вместо ампутированной ано- 
мальной на стадии почки задней конечности 
(п = 7), когда аномалию уже можно диагно- 
стировать (Rostand 1952). Регенерировавшая 
конечность имела небольшие размеры и в одном 
случае из семи содержала четыре пальца вместо 
пяти, что было связано Ростаном (Rostand 1952) 
с гипорегенерацией. 

Длительное изучение позволило частично 
выявить распространение этого редкого фе- 
номена. Значительно деформированные вари- 
анты аномалии Р были найдены лишь в семи 
локалитетах за всю историю ee изучения. 


Помимо двух водоемов в окрестностях города 
Конкарно (Тревиньон и Пенлош), в 1957 г. слу- 
чай аномалии был зарегистрирован в одном из 
каналовАмстердама(НШепіиѕ1959). Изначально 
аномалии были объяснены действием радио- 
активных отходов, но в последующем они были 
определены Ростаном как аномалия P, которая, 
как было установлено, не вызывается действием 
радиации. Еще один локалитет был найден у 
Р. saharicus в Марокко (около Кенитры) Р. Ло- 
Tbe (В. Lautié). Отрицательные результаты B 
экспериментах с выращиванием икры и голо- 
вастиков в африканских «прудах с монстрами» 
не позволили Лотье опубликовать данные об 
экспериментах с этой не менее удивительной 
находкой (Rostand 1971). М. Жако (М. Jacquot) 
сообщил Ростану о существовании «пруда с 
монстрами» в Линге (11056) в провинции Эндр 
(Indre) во Франции. Ж.-П. Вуаньосом (Jean- 
Pierre Vuagniaux) аномалия найдена в прудах 
Бомб (Bombes), недалеко от Лиона (Lyon). И, 
наконец, II. Даррэ (P. Darré) нашел аномалию 
в Сен-Фильбер-де-Гран-Льё (Saint-Philbert-de- 
Grandlieu) — локалитете, где были получены 
последние результаты. 

Менее подверженные аномалиям особи с 
полидактилией, схожей с той, которая наб- 
людалась в «прудах с монстрами», были 
найдены и в других локалитетах Франции: 
1) Шампдье в Луаре (Champdieu, Loire); трех 
прудах B Ландах: 2) Сустон (Soustons); З) Леон 
(Léon); 4) Орейан (Aureilhan); 5) в Бордо 
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(Bordeaux) (Rostand, 1971); а также четыре 
местообитания с полидактилией, найденных 
позже А. Дюбуа (Dubois 1984): 6) Люксей-ле-Бен 
в департаменте Верхняя Сона (Luxeuil-les-Bains, 
Haute-Saone); 7) Фавруана Территории Бельфор 
(Faverois, Territoire-de-Belfort); 8) Фенетранж в 
Мозеле (Fénetrange, Moselle); 9) Тасньер в Юре 
(Tasseniéres, Jura). 

В 1967 г. Ростан провел серию экспериментов 
в природе при содержании головастиков в 
специальных клетках (с ячейками небольшого 
размера, через которые не способны проплыть 
головастики; точный диаметр не указан), в 
воде пруда, где была найдена аномалия (Lingé, 
Indre) и не получил ни одной аномальной особи 
(Rostand et al. 1967). Однако в 1968 г. в таких 
клетках головастики содержались совместно с 
двумя видами рыб — линем, Tinca tinca Linnaeus, 
1758, и угрем, Anguilla anguilla (Linnaeus, 1758), 
отловленными в пруду Сен-Фильбер-де-Гран- 
Льё, где наблюдалась аномалия P. Клетки были 
помещены в этот же пруд. Всего в эксперименте 
участвовали 410 головастиков, из которых 
101 (24.6%) оказались аномальными, из них 
39 (9,5%) головастиков имели «тяжелые» 
формы аномалии Р. Ни один из головастиков 
из контроля без рыбы не содержал аномалии 
(Rostand and Darré 1967). 

Второй эксперимент Ростана и Даррэ (Ros- 
tand and Darré 1968) был проведен в 1968 г. В 
отличие от предыдущего эксперимента, для 
каждой из 7 клеток был организован контроль, 
а рыбу удаляли из клеток спустя две недели 
после ссаживания с головастиками. Из 820 
головастиков 456 (56%) были аномальными. В 
одном из контролей проявилось две аномалии. 

В 1969 г. был проведен эксперимент по 
содержанию головастиков с содержимым 
кишечника двух указанных выше видов рыб, 
отловленных в прудах саномалией. Содержимое 
кишечника, взятое сразу после умерщвления 
животного, осаждалось в воде кристаллизатора, 
где в последующем содержались головастики. 
Головастики происходили из пруда, не содер- 
жащего аномалии (Pouydesseaux, Landes). В 
эксперименте участвовал 1391 головастик, 
из которых 577 (42%) головастиков имели 
аномалии, в том числе и еще более не 
совместимые с жизнью, чем наблюдаемые в 
природе (Rostand and Darré 1969). 
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Полученные результаты указывали Ha роль 
рыбы какпереносчика (вектора) инфекционного 
агента аномалии Р. Дальнейшие исследования 
с использованием хроматографии, кипячения 
содержимого желудочно-кишечного тракта у 
рыб не принесли положительных результатов 
и, более того, были бессмысленными, так как 
аномалия полностью исчезла из природной 
популяции (Dubois 1979). Гистологическое 
изучение и электронная микроскопия не 
выявили что-либо специфическое, указы- 
вающее на инфекционного агента аномалии 
(Rostand 1971). Микробиологический посев 
бактерий из слизи и дальнейшее содержание 
головастиков с выращенными на питательной 
среде бактериями тоже не дали желаемого 
результата (Surleve-Bazille and Cambar 1969). 
В той же работе описывался эксперимент по 
выращиванию головастиков со слизью рыб, 
в котором участвовало порядка 20 тысяч 
головастиков зеленых лягушек и который не 
принес положительного результата (Surleve- 
Bazille and Cambar 1969). Однако выращи- 
вание головастиков травяной лягушки при- 
вело к незначительным деформациям, хотя 
и отличным от таковых у зеленых лягушек 
(Surleve-Bazille et al. 1969). 

Завершающим этапом в изучении аномалии 
Рсталанаучно-популярная книга Жана Ростана 
«Пруды с монстрами» («Les étangs de monstres»), 
вышедшая B 1971 г. (Rostand 1971). В ней автор 
подвел итоги тому, что было сделано, и выразил 
надежду на дальнейшее изучение феномена 
в связи с его исчезновением из пруда Гран- 
Лю (Grand-Lieu). В качестве «инфекционного 
агента», ведущего к аномалии, Ростан, вслед за 
М. Коллери (М. Caullery), предложил гипотезу 
о влиянии тератогенного вируса на раннее 
развитие аномалии, вектором которого служат 
рыбы или какой-то из компонентов питания 
рыб. 


Морфологические особенности 
синдрома аномалии Ростана 


Аномалия Р — это полиморфный синдром 
различных морфологических нарушений 
развития, имеющий градуальный характер 
от незначительных отклонений от нормы 
(бифуркация первого пальца задних конеч- 
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ностей) к крайним формам отклонений (Т.е. 
характеризующийся наличием рядов абер- 
ративной изменчивости по Е.Е. Коваленко 
(Коваленко [Kovalenko] 2000)), а также прояв- 
ляющий «передне-задний» градиент («postero- 
anterior gradient>). Главная особенность 
аномалии Р заключается в билатеральной 
симметрии аномалий. Хотя симметрия не 
всегда идеальная, различия не значительны. 
Так, например, число пальцев на передних 
конечностях может быть справа 6, а слева — 5, 
на задних конечностях — справа 9, тогда как 
слева — 8 ит.д. 

Согласно данным Ростана (Rostand 1971) и 
нашимданным (Svininetal. 2019c), полидактилия 
итяжелыеформыаномалиипредставляютсобой 
крайние проявления синдрома, вызванного 
действием одного и того же фактора внешней 
среды. Воздействие фактора не определено, 
однако, вероятно, оно различно (это могут 
быть количественные различия, различия в 
стадиях развивающегося головастика, в месте 
локализации инфекционного агента), что и 
ведет к наблюдаемому диапазону признаков 
от их минимального количества до сложных 
несовместимых с жизнью постметаморфозных 
животных деформаций. 

Полидактилия может быть вызвана ра- 
зличными причинами, в том числе быть 
наследственной (Rostand 1971), может вызы- 
ваться механическими повреждениями (Sessions 
and Ruth 1990) и др. Поэтому обнаружение 
в природных популяциях зеленых лягушек 
полидактилии нельзя определенно связать с 
аномалией P, однако обнаружение массовой по- 
лидактилии и тяжелых вариантов, несомненно, 
свидетельствует о наличии того же фактора, 
который наблюдался в исследованиях Ростана. 
Сложно определенно назвать «аномалией P» 
все случаи массовой полидактилии у зеленых 
лягушек, тем не менее высокая встречаемость 
полидактилии, вероятно, указывает на их 
принадлежность к этому типу, в особенности, 
если полидактилия проявляется как на задних, 
так и на передних конечностях хотя бы у 
небольшой части особей. 

Переход от полидактилии к тяжелым 
формам обычно резкий, но даже при этом 
условии можно выделить градации вариантов 
тяжелых форм. Возможно, стоит определить 
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тяжелую форму как значительно снижающую 
двигательную активность при метаморфозе, но 
специальных физиологических экспериментов 
проведено не было (однако, очевидно, что при 
тяжелых формах особь практически не может 
передвигаться). Среди тяжелых форм есть 
более «легкие» варианты. Так, была найдена 
особь, которая не имела полидактилии, но у 
нее наблюдались деформации конечностей в 
виде резкого изгиба задних конечностей вперед 
(инверсия конечностей) и костного выроста в 
месте изгиба (“bony triangles”, см. Johnson et al. 
2001). Тяжелые формы бывают двух вариан- 
тов — с брахимелией или без нее, однако при 
обеих формах наблюдается формирование 
видоизмененных (редуцированных) ди- 
стальных частей конечностей (аутопода), пред- 
ставленных иногда в виде костных выростов. 
Кроме того, нами был найден случай «тяжелой» 
полидактилии, при которой произошло даже 
видоизменение поясов конечностей — наблю- 
далась хрящевая гиперплазия. 


Распространение полидактилии 
как вероятного проявления аномалии Р 


С 1970-х годов не проводилось специального 
исследования аномалии P, так как не было за- 
регистрировано ни одного случая, связанного с 
ее тяжелыми проявлениями. Однако постепен- 
но накапливались сведения о встречаемости 
полидактилии у зеленых лягушек, в том 
числе симметричных случаев, в особенности 
представленных как на задних, так и на пе- 
редних конечностях. 

Причины, обуславливающие развитие поли- 
дактилии у зеленых лягушек, могут оказаться 
совершенно отличными от воздействия ин- 
фекционного агента аномалии Ростана. 
Полидактилия и другие морфологические 
аномалии конечностей наблюдаются при воз- 
действии радиации и измененном химизме 
среды (Вершинин [Vershinin] 1989; Henle et 
al. 2017). В настоящее время сложно разде- 
лить эти случаи. Вероятно, следует думать о 
воздействии инфекционного агента аномалии 
Рпри следующих характеристиках: симметрич- 
ность полидактилии, градиентная выражен- 
ность, наличие полидактилии как на задних, 
так и на передних конечностях, и массовая их 
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встречаемость (т.е. более 1—5?6, см. Боркин и др. 
[Borkin et al.] 2012). 

Массовая полидактилия у зеленых лягушек 
наблюдалась в пруду около пос. Альба в 
Несвижском районе Минской области Бело- 
руссии: из 161 особи, отловленной в 1977—1979 rr., 
46 (29%) особей имели полидактилию на за- 
дних конечностях (Borkin and Pikulik 1986). В 
1983 г. в окрестностях дер. Старица Тамбовской 
области был найден экземпляр с симметричной 
полидактилией на задних конечностях, 
содержащих по 8 пальцев (Lada 1999). 

Особого внимания заслуживает работа 
Мачадо с коллегами (Machado её al. 2010). 
Описанные в ней случаи, несомненно, при- 
надлежат к аномалии Р. Собранные в 1981 г. 
аномальные лягушки (экземпляры, слу- 
чайно попавшие в ловушки Барбера) были 
этикетированы по месту отлова как «Seelenhofer 
Ried>. В настоящее время — это болотистые 
местности, заросшие тростником, в 1999 г. 
оформленныевкачествезаповедника «Westliches 
Federseeried / Seelenhofer Ried» и расположенные 
в Верхней Швабии на юге Германии. Аномалии 
найдены у 13 особей из 192 экземпляров (7%). 
Хотя «осложненных» вариантов аномалии Р 
не отмечено (Machado et al. 2010), они кажутся 
очень близкими к аномалии Ростана. 

В последнее время появилось большое ко- 
личество новых сведений о полидактилии у 
зеленых лягушек. Случаи, вероятно, также 
представляющие аномалию Р, были найдены 
в Пензенской и Тамбовской областях. В черте 
г. Пенза найдены 2 особи озерной лягушки из 
12 экземпляров (17%), имеющих полидактилию 
на задних и передних конечностях (Закс [Zaks] 
2008). Приведенные фотографии скелетов ко- 
нечностей, несомненно, сближают эти случаи 
с аномалией Ростана. В Тамбовской области 
наблюдалась схожая картина: в водоеме из окр. 
с. Большая Липовица из 23 особей озерной ля- 
гушки у 3 (13%) наблюдалась полидактилия на 
задних и передних конечностях (Кожевникова 
и Лада [Kozhevnikova and Lada] 2016). 

Симметричные полидактилии на задних 
конечностях отмечены в дер. Федоровка (2 из 15, 
т.е. 13%), в Ботаническом саду г. Самара (1 особь 
из 19, те. 5%) в Самарской области (Fayzulin 
et al. 2018). Асимметричные полидактилии 
встречены в Климовке (1 из 16, т.е. 6%), Верхнем 
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Сускане (1 из 17, т.е. 6%), в пос. Горный (1 из 10, 
те. 10%) Самарской области, а также в г. Уфа 
(1 из 26, те. 4%) Республики Башкортостан 
(Fayzulin et al. 2018). В пос. Мордово Самарской 
области найдены 8 особей из 135 (6%), имеющих 
полидактилию, B том числе и одна особь, 
имеющая полидактилию на передних и задних 
конечностях (Файзулин  [Fayzulin] 2012). 
Массовые случаи полидактилии найдены в 
дер. Минай и Луганска Станица на Украине 
(Kurtyak 2005; Marushchak and Muravynets 2018). 

Был найден также случай симметричной 
полидактилии(бпальцевназаднихконечностях) 
в Румынии, в Гхерта Мица (Gherta Mica) (Sas and 
Коуасѕ 2006). Единичные особи ссимметричной 
полидактилией обнаружены в Марий Эл: в 
микрорайоне «Чихайдарово» уозерной лягушки 
(п = 85), в водоеме микрорайона «Заречный» в 
черте г. Йошкар-Ола у прудовой лягушки (п = 
25), в Чермышевском водохранилище у одной 
озерной и одной прудовой лягушки (n = 92), 
а также в заповеднике «Большая Кокшага» у 
одной особи прудовой лягушки (и = 80) (Свинин 
[Svinin] 2014). 

Как можно видеть из приведенных выше 
данных, по всей видимости, аномалия Ростана 
распространена сравнительно шире, чем это 
считалось ранее, и, несмотря на кажущуюся 
редкую встречаемость, вероятно, с регулярной 
частотой встречается в различных частях 
ареалов зеленых лягушек. 


Полимелия и другие деформации конечностей 


В 1947 г. экспериментальным биологом 
А.А. Войткевичем найдены не менее удиви- 
тельные аномалии на территории Заилийского 
Алатау в окрестностях г. Алматы (Войткевич 
[Voitkevich] 1948, 1958; Woitkewitch 1961), рассма- 
триваемые Ростаном в последующем как анома- 
лии, близкие каномалии P, но, B TO жевремя, и хо- 
рошо отличающиеся (Rostand 1971; Dubois 2017). 
Случай массовых деформаций на конечностях у 
озерной лягушки исследовался Войткевичем в 
течение 20 лет, и определённый ответ о причинах 
получен не был (Войткевич  [Voitkevich] 
1965). Эти аномалии характеризовались аси- 
мметричным образованием дополнительных 
конечностей и деформаций преимущественно 
на правой стороне тела. Лишь в некоторых 
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случаях (19 из 546 девиантных форм) аномалии 
были отмечены и на левой стороне. Деформации 
включали в себя несколько вариантов: раз- 
витие сверхкомплектных конечностей, уко- 
рачивающие деформации, включающие 
объединение голени и предплюсны в единый 
костный комплекс с шиповидным выростом, 
и редукция отделов конечности вплоть до ее 
полного отсутствия (Войткевич [Voitkevich] 
1965). 

Случаи полимелии у зеленых лягушек 
сравнительно редки и также представляют 
особый интерес. Полимелия отмечена в попу- 
ляции пруда в окр. с. Кольцово Самарской 
области (2 особи из 70 сеголеток, т.е. 2.9%). В 
окр. г. Казань полимелия отмечалась В.И. Га- 
раниным (один экземпляр из нескольких тысяч 
просмотренных), и в последующем Р.И. За- 
малетдиновым (Замалетдинов [Zamaletdinov] 
2003) найдены 3 экземпляра из 289 особей в 
выборке (0.9%). О.Д. Некрасова и соавторы 
обнаружили массовый случай полимелии в 
yp. Кинь Грусть на Украине (Некрасова и др. 
[Nekrasova et al.] 2007), встречаемость аномалий 
варьировала от 18 до 42%. 

Случайные деформации были получены 
в экспериментах по скрещиванию зеленых 
лягушек (Guex et al. 2001). Головастики зеленых 
лягушек содержались в контейнерах объемом 
1200 л, в качестве пищи им доставлялись 
планктонные организмы, добытые «кошением» 
в воде близлежащего водоема. В двух кон- 
тейнерах были получены полимелии, а также 
деформации глаз и пигментации. Несомненно, 
фактор, вызывающий такие деформации, на- 
ходился в пруду, откуда отбирали корм для 
головастиков (Guex et al. 2001). Однако все 
исследуемые варианты полимелии у зеленых 
лягушек из данной работы были отличны от 
таковых у особей, страдающих от аномалии Р. 

Массовые деформации неизвестной эти- 
ологии встречены О.С. Безман-Мосейко в 
Приднестровье, в ур. Бугорня и окр. с. Плоть 
(Безман-Мосейко и др. [Bezman-Moseyko et al.] 
2014). Аномалии включали в себя бифуркацию, 
брахимелию, дупликацию, искривление, кли- 
нодактилию, полидактилию, синдактилию, эк- 
тродактилию, эктромелию. Они встречались у 
75% Р. ridibundus и 60% P. esculentus в ур. Бугорня 
иу 61% P. ridibundus и 62% Р. esculentus в окр. 
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с. Плоть (Безман-Мосейко и др. [Bezman- 
Moseyko et al.] 2014). Авторами было показано, 
что аномалии, по всей видимости, не были вы- 
званы воздействием антропогенных факторов. 

Несмотря на то, что аномалии Войткевича 
и полимелии имеют отличное от аномалии 
Ростанастроение, исходя изэкспериментальных 
данных, они могут иметь общее происхождение 
и быть вызваны сходными биотическими 
причинами (вирусной, протозойной или 
трематодной природы). 


Находки аномалии Ростана в России 


Спустя 45 лет со времени последней на- 
ходки, «тяжелые» формы аномалии Р были 
вновь зарегистрированы в популяциях зеле- 
ных лягушек на территории центральной 
части России. В июне 2016 г. на территории 
Государственного природного заповедника 
«Приволжская лесостепь» (Пензенская o6- 
ласть) на участке «Островцовская лесостепь» 
(52°48'58.4"c.m., 44°27'40.4" в.д.) наблюдались 
массовые случаи полидактилии у взрослых 
и полувзрослых особей. Дальнейшее иссле- 
дование головастиков и сеголеток зеленых 
лягушек в августе того же года выявило 
«тяжелые» формы аномалии (Svinin et al. 2018, 
2019с). В 2019 году были обнаружены еще 
два локалитета на территории Пензенской 
области, где были встречены тяжелые варианты 
нарушения развития у головастиков озерной 
лягушки Pelophylax ridibundus: в одном водоеме 
Сурского водохранилища (6 аномальных из 
110 головастиков, т.е. 5.5%) и в одном водоеме 
Попереченской степи (100% тяжелых форм 
среди головастиков, и = 12), представляющей 
собой участок заповедника «Приволжская ле- 
состепь» (Svinin et al., 2019b). Также описан во- 
доем в Новгородской области из окр. с. Едрово, в 
котором встречены тяжелые варианты развития 
в популяции прудовой лягушки Pelophylax 
lessonae, однако повторное обследование во- 
доема в 2019 г. не принесло положительного 
результата (Svinin et al., 2019Ъ). 

Подробное трехлетнее исследование «Oc- 
тровцовской лесостепи» позволило вскрыть 
ряд некоторых новых особенностей биологии 
инфекционного агента данной аномалии, 
возможно, приближающих к пониманию 
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его природы (Svinin et al. 2019a; Свинин и 
др. [Svinin et al.] 20194). Авторами изучены 
384 особи озерной лягушки (Р. ridibundus) 
из 10 водоемов. Полидактилия встречена 
за три года наблюдений у 20% отловленных 
особей и была самой массовой аномалией у 
лягушек из «Островцовской лесостепи». Осо- 
бенность полидактилии заключалась в ее 
симметричности: на правой и левой стороне, за 
редким исключением, наблюдалось одинаковое 
число пальцев и их строение. Были пойманы 
18 головастиков озерной лягушки, имеющих в 
той или иной степени выраженные «сложные» 
случаи аномалии P, что составило 4.7% от всех 
пойманных особей. Совместно с полидактилией 
и «тяжелыми» случаями всего аномалия P была 
найденау 24.7% особей. 

Помимо этого, у особей, как и во многих 
случаях массовых деформаций конечностей 
(Johnson et al. 1999; Ben Наззше et al. 2011; Без- 
ман-Мосейко и др. [Bezman-Moseyko et al] 
2014), были найдены более редкие «сопутству- 
ющие» аномалии: мандибулярная гипоплазия 
(0.3%), негнущаяся задняя конечность (0.5%), 
незарастание оперкулярной камеры (0.8%), 
анофтальмия (0.3%), брахидактилия (0.5%) 
(Свинин и др. [Svinin et al.] 20194). Аномалия 
Ростана не найдена у синтопично обитающих 
видов амфибий: обыкновенного тритона (Lis- 
sotriton vulgaris), чесночницы Палласа (Pelobates 
vespertinus), остромордой лягушки (Rana arvalis) 
и краснобрюхой жерлянки (Bombina bombina). 
У жерлянки найден один случай амелии, а 
также отмечено аномальное поведение го- 
ловастиков чесночниц: они имели отеки, во- 
дянистые вздутия полости тела, держались у 
поверхности воды, пытаясь уплытьвглубину, ав 
последующем гибли; у некоторых наблюдались 
покраснения в области глаз (Svinin et al. 2018). 


Вирусная гипотеза развития аномалии P 


В связи с результатами лабораторных 
экспериментов по совместному содержанию 
головастиков с рыбами, отловленными в во- 
доемах с аномалиями, а также лабораторными 
экспериментами поскармливанию содержимого 
кишечника рыб, Ростан пришел к заключению 
о возможном влиянии тератогенного вируса, 
переносчиком которого являются рыбы или 
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компоненты рыбьей диеты. Гипотеза была 
предложена Ростану его учителем М. Коллери 
(М. Caullery) и основывается на нескольких 
моментах. Ростан полагал, что в пользу 
вирусной природы говорит тот факт, что 
аномалия затрагивает только зеленых лягушек, 
что характеризует специфику вирусного 
паразитизма (Rostand 1971: 60). Не укладываю- 
щимися в данную гипотезу фактами Ростан счи- 
тал: 1) строгую избирательность — деформацию 
именно конечностей; 2) неудачи при попытках 
заражения здоровых головастиков при со- 
держании совместно с зараженными голо- 
вастиками; 3) отсутствие эффекта при введении 
суспензии из конечностей сильно пораженной 
аномалией Р особи в нормального головастика 
на стадиях закладки конечностей; 4) неудача 
при скармливании измельченных пораженных 
аномалией особей здоровым, а также 5) при 
скармливании экскрементов аномальных OCO- 
бей здоровым головастикам (Rostand 1971: 
60). В настоящее время известны примеры 
локализации вируса в определенных органах 
и их способность деформации данных органов. 
Например, вирус Люке может вызывать опу- 
холи почек у амфибий (McKinnell 1973) или 
хондросаркомы (Mizgireuv et al. 1984; Боркин 
[Borkin] 2014). Тем не менее неспособность 
передачи инфекционного агента от головастика 
кголовастику, несомненно, вызывает некоторые 
сомнения в его вирусной природе. 


Трематодная гипотеза развития аномалии 


Совместное выращивание головастиков 
съедобной лягушки Pelophylax esculentus с мол- 
люсками Р/апотфапизсотпеизпривелокразвитию 
синдрома аномалии P (Svinin et al. 20190). Из 8 
головастиков у 4-х сформировались тяжелые 


варианты аномалий, у 3-х - симметричная 
полидактилия и у одного наблюдался асим- 
метричный случай полидактилии. Таким 


образом, спустя полвека аномалию Р вновь 
удалось получить в лабораторных условиях, 
но при содержании головастиков с улитками, 
а не с рыбой, как в экспериментах Ростана — 
Даррэ (Rostand and Darré 1969). Новые факты 
позволили выдвинуть «трематодную гипотезу» 
(Svinin et al. 2019c), заключающуюся в том, что 
полиморфные аномалии вызваны действием 
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определенного вида трематод (Plathelminthes: 
Digenea) или сочетанием воздействия неско- 
ЛЬКИХ ВИДОВ. 

В настоящее время известно, что многие 
варианты деформации конечностей, наблюда- 
емые в Северной Америке, вызываются дей- 
ствием трематод. Cemex и Рут (Session and Ruth 
1990) показали, что развитие дополнительных 
конечностей у двух видов амфибий Amby- 
stoma macrodactylum и Pseudacris regilla (ра- 
нее Hyla regilla) из окрестностей г. Аптос 
(Калифорния, США) сопряжено с наличием 
цист, образованных метацеркариями трематод. 
Имплантация мелких резиновых шариков, 
сопоставимых с размерами цист трематод, 
привела к образованию дополнительных 
пальцев, в связи с чем авторы посчитали, что 
для деформаций достаточно механического 
воздействия. 

Однако вопросы о конкретных видах тре- 
матод, вызывающих деформации, и способе 
деформирования конечностей оставались от- 
крытыми. Джонсон с соавторами (Johnson et al. 
1999) показали, что деформации конечностей у 
Pseudacris regilla вызывают трематоды Ribeiroia 
ondatrae. Все полученные в эксперименте вари- 
анты аномалий встречались в исследуемых ло- 
калитетах в США. Сешен с соавторами (Session 
et al. 1999) в этом же номере журнала “Science” 
показали, что дублирование конечностей под 
действием метацеркарий трематод было связано 
с механическими причинами, а не с влиянием 
ретиноидов. Тем не менее, спустя 12 лет было 
обнаружено, что концентрация различных 
форм ретиноевой кислоты в развивающейся 
аномальной конечности головастика выше на 
70% по сравнению с контролем (Szuroczki et 
al. 2012). По мере накопления новых данных 
было выявлено, что эта трематода вызывает 
деформации конечностей у порядка 60 видов 
амфибий как минимум в 46 штатах США 
(Johnson and Sutherland 2003). 

Раджакаруна с соавторами (Rajakaruna et al. 
2008) в экспериментальных условиях выявили, 
что церкарии MOHOCTOMHOTO типа вызывают 
деформации конечностей у веслоногой ля- 
гушки Polypedates cruciger. Было установлено, 
что заражение большим количеством церкарий 
(п = 48) ведет к сколиозу, кифозу, эктромелии, 
брахидактилии, эктродактилии и амелии. 
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Позже было установлено, что церкарии Acan- 
thostomum burminis вызывают деформацию и 
еще более высокую смертность y чернорубцовой 
жабы, Duttaphrynus melanostictus (Jayawardena et 
al. 2013). Промежуточный хозяин данного вида 
трематод — моллюск Тата scabra, использовав- 
шийсявэкспериментахдляполученияцеркарий. 
Таким образом, обильная инвазия церкариями 
трематод Acanthostomum burminis может вес- 
ти к высокой смертности у головастиков 
амфибий и деформациям их конечностей, за- 
ключающимся в утрате их отдельных частей 
или конечности целиком. Спектр аномалий, 
наблюдаемых в эксперименте, был найден и 
в природных популяциях (Jayawardena et al. 
2013). Сочетание воздействия пестицидов и 
трематод Acanthostomum burminis, как и в слу- 
чае c Ribeiroia ondatrae, ведет к увеличению 
смертности головастиков (Jayawardena et al. 
2016). 

В.Л. Вершинин и H.C. Неустроева пока- 
зали развитие аномалий осевого скелета у 
остромордой лягушки, Капа arvalis, под вли- 
янием метацеркарий трематоды Holostephanus 
volgensis (Вершинин, Неустроева [Vershinin and 
Neustroeva] 2011). 

Гипотеза индукции трематодами морфоло- 
гических аномалий проверялась ранее рядом 
авторов, однако цисты трематод у сеголеток в 
районеновообразованныхконечностей найдены 
не были (Некрасова и др. [Nekrasova et al.] 2007; 
Файзулин [Fayzulin] 2012), либо у аномальных 
особей не было выявлено специфичных видов 
(Марущак и др. [Marushchak et al.] 2012). 

Несомненно, в феномене проявления 
аномалии Р наблюдается очень строгая 
коэволюционная взаимосвязь между инфек- 
ционным агентом и зелеными лягушками. 
Данный случай более всего напоминает из- 
менение морфооблика промежуточного хозяина 
под действием паразита с целью доведения 
его до окончательного хозяина — схема, 
наиболее характерная для жизненных циклов 
трематод. Подобная сопряженность паразита 
со специфическими хозяевами — зелеными 
лягушками — делает наиболее вероятными 
кандидатами на роль дефинитивных хозяев 
батрахофагов, чей рацион неизменно состав- 
ляют зеленые лягушки, среди большого чис- 
ла которых следует особо отметить серую 
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цаплю и обыкновенного ужа, повсеместно 
встречающихся в исследуемых старицах «Oc- 
тровцовской лесостепи». 


Факты, противоречащие трематодной гипотезе 


В экспериментах Ростана и Даррэ на- 
блюдалось развитие аномалий у зеленых 
лягушек при совместном содержании с 
рыбой, однако в настоящее время неизвестен 
ни один вид трематод, способный заражать 
головастиков лягушек и при этом перемещаться 
от рыб к головастикам. Церкарии при про- 
никновении в промежуточного хозяина фор- 
мируют метацеркарии, которые утрачивают 
способность свободно перемещаться в окру- 
жающей среде (ряд мета- и мезоцеркарий имеет 
способность свободно перемещаться внутри 
хозяина и не формирует цисты). В связи с 
данным фактом не менее подходящим объектом 
на роль инфекционного агента аномалии 
Ростана кажутся паразитические простейшие 
(«протозойная гипотеза»). Не исключено, что 
какие-то из простейших-симбионтов, обита- 
ющих на раковинах моллюсков Planorbarius, 
могут вести к аномалиям у головастиков, а 
также успешно существовать в желудочно-ки- 
шечном тракте рыб. 

Парадокс результатов эксперимента Ростана 
заключался в том, что не был получен эффект 
при выращивании головастиков со слизью рыб 
(Surleve-Bazille and Cambar 1969), а инъекции 
головастикам гомогената из аномальных конеч- 
ностей также не приводили к развитию анома- 
лий (Rostand 1971), что частично противоречит 
вирусной и протозойной гипотезе. Совместное 
содержание аномальных и нормальных голо- 
вастиков не индуцировало развитие аномалий y 
нормальных головастиков (Rostand 1971 инаши 
данные), что, вероятно, могло бы наблюдаться 
при заражении простейшими и некоторыми 
вирусами. 

Проявление аномалии у головастиков зе- 
леных лягушек при содержании с рыбой в 
эксперименте Ростана, исходя из «трематодной 
гипотезы», может быть объяснено следующими 
фактами. Прежде всего, экспериментальные 
клетки с рыбой и головастиками были по- 
мещены в водоемы, где наблюдалась аномалия 
P. Отсеки, где содержались животные, CO- 
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общались с окружающей средой через неболь- 
шие отверстия (их диаметр не указан, но 
отмечено, что через них «не мог проплыть 
головастик»: Rostand 1971). Возможно, голо- 
вастики являются неспецифическими хозя- 
евами, и церкарии, привлекаемые запахом 
рыб, проявляют положительный хемотаксис, 
проникая не только в рыб, но и в головастиков. 
Таким образом, можно было бы объяснить 
отсутствие аномалий в контрольных клетках 
без рыб и наличие аномалий в клетках с рыбами 
в первом и втором экспериментах Ростана и 
Даррэ (Rostand and Darré 1967, 1968). Однако 
третий эксперимент был проведен Ростаном 
в лаборатории, и деформации были получены 
при скармливании содержимого кишечника 
рыб, пойманных в прудах с аномалией Р 
(Rostand and Darré 1969). Таким образом, 
результаты третьего эксперимента, проведен- 
ного самим Жаном Ростаном, не укладываются 
в объяснения «трематодной гипотезы» и 
представляют большой интерес. Важно также 
отметить, что параллельно выполняемый 
идентичный эксперимент с рыбами в другом 
«пруду с монстрами» из провинции Эндр не дал 
положительного результата (Rostand 1971). 


ЗАКЛЮЧЕНИЕ 


Аномалия Ростана представляет собой 
сложные морфологические девиации, которые 
выражены в легкой форме (полидактилии, 
преимущественно симметричные случаи) и 
в усложненных девиациях, глубоко затраги- 
вающихзадниеи, нередко, передние конечности. 
Последние представляют собой гиперплазию 
хрящевойтканиидеформации мышечнойткани, 
перестройку всех морфофункциональных 
частей конечности (брахимелия, инверсия 
конечностей, костные выросты, формирование 
небольших конечностей в бедренной области) 
с увеличением ее дистальных отделов (поли- 
дактилии). Все аномалии симметричны, что 
отличает их от других полиморфных синдромов 
(аномалии Войткевича, аномалии Коваленко, 
аномалии зеленых жаб из Рошвага, аномалии, 
вызванные действием трематод Ribeiroia onda- 
trae и Acanthostomum burminis). 

Полученные данные свидетельствуют о TOM, 
что изучаемый феномен распространен гораздо 
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шире, чем это было принято считать ранее. 
Возможно, он касается многих полидактилий, 
периодически наблюдаемых в пределах ареалов 
зеленых лягушек. К случаям аномалии Рможно 
с определенной долей уверенности отнести 
массовую встречаемость (более 5%) полидак- 
тилии с более чем двумя дополнительными 
пальцами на задних конечностях, а также 
полидактилию, затрагивающую как зад- 
ние, так и передние конечности. Ряд зареги- 
стрированных находок полидактилии (Lada 
1999; Замалетдинов [Zamaletdinov] 2003; Sas 
and Kovacs 2006; Закс [Zaks] 2008; Machado et al. 
2010; Файзулин [Fayzulin] 2012; Кожевникова 
и Лада [Kozhevnikova and Lada] 2016; Fayzulin 
et al. 2018), Ha наш взгляд, вероятно, следует 
отнести к случаям аномалии P, и последующее 
исследование этих точек может позволить 
найти тяжелые варианты аномалии Ростана. 

Случаи полимелии (аномалии Войткевича, 
Войткевич [Voitkevich] 1965; урочища Кинь 
Грусть, Некрасова и др. [Nekrasova et al.] 2007; 
аномалии Приднестровья, Безман-Мосейко 
и др. [Bezman-Moseyko et al.] 2014; из экс- 
периментальных скрещиваний, Guex et al. 
2001) и таких деформаций конечностей как 
амелия, эктродактилия, вероятнее всего, не 
вызываются инфекционным агентом аномалии 
P, хотя, возможно, что они проявляются под его 
воздействием в каких-либо других условиях или 
видами, близкими к «инфекционному агенту». 

В экспериментах Ростана была обнаружена 
биологическая природа аномалии Ростана 
и было выявлено, что она индуцируется 
воздействием определенного «инфекционного 
агента». Ростан предполагал в качестве тако- 
вого вирус, переносимый рыбами, так как в 
конце 1960-х гг. в совместных экспериментах с 
Даррэ получил положительный результат при 
содержании головастиков с рыбой из «прудов с 
монстрами». 

Обнаруженный нами эффект с моллюском 
Planorbarius corneus делает наиболее вероятным 
кандидатом на роль инфекционного агента 
аномалии Р определенный вид трематод, 
деформирующий конечности на стадии 
метацеркарии. Дальнейшее выявление видового 
состава трематодофауны планорбидных 
моллюсков и изучение их воздействия на 
развитие головастиков, несомненно, прольет 
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свет на изучаемый феномен и позволит либо 
подтвердить, либо опровергнуть выдвигаемую 
нами «трематодную» гипотезу, выявив, в 
случае положительного результата, точный 
вид трематод, ответственный за деформации 
конечностей у зеленых лягушек. 

Предстоит еще ответить на много вопросов, 
связанных с аномалией P. Необходимо выявить 
«уязвимый» период, во время которого за- 
ражение ведет к деформациям. Вызывает ли 
«инфекционный» агентаномалии Рдеформации 
у других видов амфибий, обитающих син- 
топично в природе и у лабораторных видов 
(например, Xenopus laevis, Pleurodeles waltl)? 
Почему деформации не встречены у синтопично 
обитающих видов лягушек? Каким образом 
происходит формирование симметричности 
деформаций, отличающей данный тип ано- 
малий от таковых, индуцированных Ribeiroia? 
Является ли наблюдаемое разнообразие от 
легких форм к тяжелым следствием 3apa- 
жения различным количеством церкарий? 
Какое распространение имеет аномалия Ри 
инфекционный агент в пределах ареалов видов 
рода Pelophylax? Каков молекулярный механизм 
индукции деформаций и какое вещество 
является индуктором (морфогеном) развития 
аномалии Ру зеленых лягушек? Воздействует 
ли оно на гистогенез млекопитающих или птиц 
и какова сфера его возможного применения в 
современных биологических исследованиях? 

Частично данные вопросы были в центре 
внимания Ростана (Rostand 1971; Dubois 2017) и 
остаются актуальными до сих пор, спустя пол- 
века после окончания его исследовательской 
деятельности. Следует завершить этот обзор 
строками Ростана из его книги «Пруды с 
монстрами»: «Это, безусловно, прекрасная 
любопытная редкость для натуралистов, исклю- 
чительное явление, не имеющее эквивалента 
в любой другой группе животных» (“Elle est, 
assurément, une belle curiosité pour les naturalistes, 
un phénoméne exceptionnel, n'ayant son équivalent 
dans aucun autre groupe animal"; Rostand 1971: p. 73). 
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